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DIE TESTA DER MUTISIEAE UND IHRE SYSTEMATISCHE
BEDEUTUNG
von

J. GRAU

EINLEITUNG

Die Suche nach systematisch verwertbaren Merkmalen ist
bei den Compositae ein seit langem andauernder Versuch die
Formenfiille der Familie gliedernd zu erfassen und damit ein
vielfach abgesichertes System zu errichten. In neuerer und
neuester Zeit duBert sich dieses Bestreben in der zunehmen-
den Ausdehnung der Merkmalserfassung. Es sind hier etwa zu
nennen die Ultrastrukturen des Pollenkorns, Verstdrkungsmu-
ster der "exothecial cells" des Androeceums, Gestalt der
Krone oder auch Mikrocharaktere der Ligulae. Probleme tre-
ten auf, wenn die "Dimension" des Merkmals nicht alle an sie
gestellten Forderungen erfiillen kann, oder aber, wenn der ge-
wdhlte Merkmalskomplex nicht hinreichend unabhdngig genug
ist, also eher parallele Anpassungen als echte Verwandt-
schaftsbeziehungen erkldrt. Das erste gilt vielleicht fir
die Palynologie, wo im wesentlichen vier Pollengrundtypen
unterschieden werden, die z.T. (helianthoider Typ) fiir bis
zu 5 Triben charakteristisch sind (SKVARLA et al. 1978).Hier
ist also das Merkmalsnetz augenscheinlich zu grobmaschig um
ins Einzelne gehende Gliederungen zu ermdglichen. Die ndch-
ste Differenzierung scheint hier, wenn tiberhaupt, eher auf
der Gattungsebene zu erfolgen. Der zweite Fall, eine stdrker
von auBen gepridgte Merkmalsgruppe, liegt bei einer Verwer-
tung der Mikrostrukturen der Ligula vor (BAAGQE 1978) ,wo An-
passungen an Bestduber augenscheinlich auch Einflu8 auf die
Ausgestaltung der Epidermis nehmen. Hier mangelt es, wenig-
stens zum Teil, an der Unabhdngigkeit des Merkmals.

Jedenfalls ist die genaue Anordnung der einzelnen Triben
zueinander noch nicht endgiiltig geldst, wie auch eine ganze
Reihe von Gattungen noch keinen sicheren Platz bei einer der
13 bis 18 (je nach Auffassung) Triben gefunden hat. Beides
ist nachzulesen in zwei Symposiumsbdnden (HEYWOOD et al.1978),
die einen umfassenden AbriB des aktuellen Wissenstandes liber
die Compositen geben.
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Die Fruchtanatomie hat bisher zur Gliederung der Compo-
sitae vergleichsweise nur wenig beigetragen. Im wesentlichen
existieren Informationen liber den inneren Aufbau der Achid-
nenwand filir die Anthemideae (BRIQUET 1916, KYNCLOVA 1970,
REITBRECHT 1974), die Cardueae (DITTRICH 1968), einige Aste-
reae (GRAU 1975) und einen Teil der Inuleae (MERXMULLER &
GRAU 1977).

Eigenartigerweise wurde bei fast allen Untexsuchungen
bevorzugt der Aufbau des Karpells in den Vordergrund ge-
stellt. Hier gibt es aber augenscheinlich eine beschrédnkte
Anzahl von Bauprinzipien, die Schutz, Festigkeit und z.T.
Verbreitung der Achdne gewdhrleisten. Schon relativ friih
hat HEINECK (1890) die Compositen nach der Architektur der
Achdnen, insbesondere der Anordnung und Gestaltung der ver-
steifenden Elemente studiert und dabei festgestellt, daB
gleiche Bautypen sich bei den verschiedensten Triben wieder-
holen.

Information iiber den Fruchtaufbau der Mutisieen fehlt
fast v6llig. Dies steht in auffallendem Gegensatz z.B. zu
den reichen Untersuchungen iber die Pollenstrukturen der
gleichen Tribus. Lediglich CARLQUIST (1957) hat bei seinen
Studien liber die Anatomie der Mutisieae des Guayana Hoch-
lands auch Achdnen geschnitten. Das Augenmerk lag bei die-
sen Untersuchungen jedoch ausschlieBlich auf dem Leitblindel-
verlauf in den Frilichten. Die gerade bei diesen Gattungen er-
staunlich auff&dlligen Strukturen der Testa fanden keine Be-
achtung.

Uber Vorkommen, Aufbau und systematische Bedeutung der
Testa bei den Compositen existieren noch weniger Untersu-
chungen als liber den Bau des Perikarps. In erster Linie
sind hier die Studien von DITTRICH (1968) fiir die Cardueae
zu nennen. Aber auch hier standen Strukturen des Karpells
im Vordergrund. Fiir die Astereen konnte die Bedeutung der
Testa ebenfalls gezeigt werden (GRAU 1975). Diese Untersu-
chungen sind in der letzten Zeit durch zahlreiche best&dti-
gende Ergebnisse gesichert worden (GRAU unpubl.). SchlieB-
lich wies jlingst WAGENITZ (1979) auf die md&gliche Bedeutung
der Testa als eine Struktur der Compositae hin, deren Aus-
gestaltung zusdtzliche Gliederungsmerkmale liefern k&nnte.

Die vorliegenden Untersuchungen beschdftigen sich mit
den Mutisieen. Weitere Berichte iiber andere Triben werden
folgen. Eine Sachbeihilfe der DFG hat die Studien wesentlich
unterstiitzt. Hierfiir ist sehr zu danken, gleichzeitig aber
auch fiir die groBzligige Erlaubnis, das Material der Botani-
schen Staatssammlung Miinchen ausgiebig zu nutzen. Herrn H.V.
HANSEN (Kopenhagen) danke ich sehr fiir die Ubermittlung der
Achdnen von Gerbera und Piloselloides.
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MATERIAL UND METHODIK

Die Untersuchungen wurden an weitgehend ausgereiften
Achdnen vorgenommen. Die Friichte von sicher bestimmtem Ma-
terial wurden kurz in Wasser aufgekocht und dann mit einem
Gefriermikrotom 10bis 20 p dicke Querschnitte angefertigt.
Querschnitten wurde gegeniiber Langsschnitten der Vorzug ge-
geben, weil unterscheidende Merkmale bei dieser Schnittrich-
tung wesentlich deutlicher zu erkennen waren. Normalerweise
wurde fiir die Schnitte der mittlere Bereich der Achd@ne ge-
wéhlt. Bei nicht ganz ausgereiften Achdnen erwies sich eine
ein- bis dreistiindige Vorbehandlung mit 10% KOH als sehr
niitzlich. Geschrumpfte, nicht ganz ausgewachsene Zellen rich-
ten sich dann wieder auf und nehmen ihre im Frischzustand
vorliegende Gestalt wieder an. Diese Regenerierung der Zel-
len erfaBt nicht die im ausgereiften Zustand kollabierten
Zellen, sodaB auf diese Weise keine Verfdlschungen der Er-
gebnisse entstehen. Die Schnitte wurden in Glyceringelatine
eingebettet und Ausschnittszeichnungen mit Hilfe eines Zei-
chenapparats angefertigt. Bei aufgekochten Achdnen lassen
sich leicht Perikarp, Samenschale und der den Embryo direkt
umgebende Endospermrest trennen. Bei Achdnen mit skleren-
chymatischer Epidermis setzt die Verstdrkung der Zellen im
Laufe der Ontogenie an der Basis der Samenanlage ein. Bei
jungen Achdnen ist demnach die Art der epidermalen Verstar-
kung durch Schnitte durch die Basis der Achdne oft schon zu
erkennen.

Fir die Aufsichtsprédparate wurde die Testa isoliert und
in gleicher Weise wie die Schnitte verarbeitet und gezeich-
net. Bei der Testaepidermis werden die tangentialen dem Em-
bryo ndher liegenden Wdnde als "Innenwand", die dem Peri-
karp ndher liegenden als "AuBenwdnde", die radial zum Em-
bryo ausgerichteten Wdnde als "Seitenwdnde" bezeichnet.

Flir die elektronenoptischen Prédparate wurden die Achénen
nach einem Querschnitt zundchst zur Reinigung mit KOH behan-
delt. Danach wurden sie fixiert und gefriergetrocknet. Be-
nennung und Umschreibung der Gattungen erfolgte wie bei CA-
BRERA (1978).

AUFBAU UND BEDEUTUNG DER TESTA BEI DEN
COMPOSITEN

Fruchtwand und Testa bilden bei den Compositen, wie
WAGENITZ kiirzlich (1979) wieder betonte, zwei durchaus ge-
trennte Einheiten. Erst durch das Wachstum des Embryos wird
die Testa eng an die Innenwand des Perikarps gepreBt, ohne
daB dabei eine Verwachsung der beiden Gewebe zustande kdme.
Prinzipiell kann sich die Testa wdhrend des Heranwachsens
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des Embryos in zwei unterschiedliche Richtungen weiterent-
wickeln. Entweder ihre Zellen kollabieren v6llig und bilden
eine lederige Haut oder aber Teile der Samenschale (selte-
ner das ganze Gewebe) bleiben zellig erhalten und kdnnen,
besonders bei Querschnitten, als deutlich strukturierte Zo-
nen unterschieden werden. Bei zellig ausgebildeter Testae-
pidermis ist bisweilen noch eine Kutikula zu beobachten,

die die Eigenstdndigkeit der Samenschale unterstreicht. Uber
die korrekte Zuordnung zellig ausgebildeter Teile der Testa
zu diesem Gewebe besteht und bestand nicht immer Klarheit.
BRIQUET (1916) interpretierte solche Schichten als Endokarp.

Auch REITBRECHT (1974) erkennt bei der Besprechung der
Fruchtanatomie von Plagiocheilus die dort sklerenchymatisch
ausgebildete Testaepidermis nicht als Teil der Samenschale.
Die ZugehOrigkeit solcher deutlich differenzierter Zellzo-
nen zur Testa z.B. bei den Astereen, in gleicher Weise aber
auch bei den hier untersuchten Mutisieen, ldB8t sich relativ
leicht nachweisen. Querschnitte durch die Ach&dne im Bereich
des Funiculus zeigen deutlich (GRAU 1975), daB in diesem Be-
reich, in dem eine ausgebildete Testa zwangsldufig fehlt,
auch diese charakteristischen Zellschichten nicht ausgebil-
det sind. Noch deutlicher wird die Unterscheidung des Peri-
karps von einer strukturierten Testa bei Chaetanthera (Abb.
53), wo an einem Totalprdparat der Embryo mit Testa und Fu-
niculus durch das in diesem Fall stark hyaline Karpell deut-
lich sichtbar werden. SchlieB8lich lassen sich Karpell und
Testa, wie oben erwdhnt, normalerweise leicht voneinander
trennen und der Aufbau des Samens und seiner Schale kann so
auch separat festgestellt werden.

Die Testa selbst kann bei den Compositen, wie eingangs
schon angedeutet, sehr unterschiedlich entwickelt sein. WA-
GENITZ (l.c.) vermutet, daB die Entwicklung der Testa im
Wechselspiel mit der Ausbildung bzw. Reduktion des Perikarps
steht, also die Samenschale z.B. an Stelle der Fruchtwand
den Schutz des Embryos iibernimmt, wenn letztere reduziert
ist. Diese gegenseitige Abhdngigkeit des Entwicklungsgrades
trifft jedoch nur bedingt zu. Das Studium einer Vielzahl von
Astereengattungen, aber auch die vorliegenden Untersuchungen
an Mutisieen zeigten, daB8 unabhdngig von der Struktur des
Perikarps viele Gattungen jeweils eine einheitlich und ty-
pisch ausgebildete verstdrkte Testaepidermis besitzen. An-
dererseits darf auch im Falle einer kollabierten Testa nicht
verkannt werden, daB diese zihe, aus verklebten Zellwdnden
bestehende Samenschale durchaus eine Schutzfunktion besitzt.
Es kann also festgestellt werden, daB8 erhaltene zellige
Strukturen in der Samenschale durchaus nicht funktionell ab-
hdngige Bildungen sein miissen, sondern als Merkmale eine ge-
wisse Unabhdngigkeit besitzen. In vielen Fdllen ist sogar
zu vermuten, daB die verstdrkende Struktur der Testaepider-
mis dazu fihrt, daB die Zellen beim Wachstum des Embryos
nicht zerdriickt werden, sondern erhalten bleiben.
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Zellige Testaschichten (im Wesentlichen die Epidermis)
konnten bisher bei folgenden Triben beobachtet werden und
zwar jeweils bei der Mehrzahl der untersuchten Gattungen:
Astereae (GRAU l.c., unpubl.) mit spezifisch verstdrkter
zelliger Epidermis, Cardueae (DITTRICH l.c.) mit mehrschich-
tig zelliger, verstdrkter Testa, Lactuceae (GRAU unpubl.)
mit meist einschichtiger ebenfalls charakteristisch ver-
stdrkter Epidermis, Mutisieae und im beschrdnktem Umfang
auch Anthemideae, diese mit allerdings deutlich erkennbarer
Reduktion der zelligen Differenzierung der Testa.

In diesem Zusammenhang muB auch kurz auf die Ausgestal-
tung der innersten, den Embryo direkt umhiillenden Schicht
der Achdne eingegangen werden. Die Ausbildung dieser Schicht
ist augenscheinlich allen Compositen gemeinsam. Es sind
dickwandige, inhaltsstoffreiche, ungefdrbte, in der Aufsicht
meist in regelmdBigen Mustern angeordnete Zellen. Sie bil-
den eine Haut, die sich sowohl von der Testa als auch vom
Embryo leicht 1dst. Eigenartigerweise ist das Interesse an
dieser Schicht bisher &duBerst gering, so gering, daB8 nicht
einmal ihre Herkunft endgliltig entschieden ist. Einerseits
wird sie als Endothel, andererseits als Endospermrest ge-
deutet (vergl. MERXMULLER & GRAU 1977). Ich neige im Augen-
blick der zweiten Ansicht zu, wofiir ja auch die Ausstattung
der Zellen mit mdglichen Reservestoffen spricht. Jedenfalls
ist es eine isolierte, mit der Testa nicht zusammenh&ngende
Zellschicht, die somit wohl kaum aus dieser hervorgegangen
sein kann. Querschnitte zeigen, daB diese innerste Haut un-
terschiedlich stark sein kann. Bei Astereae , Inuleae und
Anthemideae ist diese Haut, soweit untersucht, immer ein-
schichtig, widhrend sie bei den Lactuceae und Mutisieae
praktisch immer zweischichtig ist. Untersuchungen an weite-
ren Triben stehen noch aus.

Bei den Mutisieen ist fast immer die Testaepidermis
zellig erhalten. Selten sind noch weitere, darunterliegende
Zellschichten differenziert. Im subepidermalen, meist kolla-
bierten Teil der Testa finden sich normalerweise, allerdings
in unterschiedlicher Dichte, Oxalatkristalle. Solche Ein-
schliisse treten bei Compositen an unterschiedlichen Stellen
der Achdne auf (vergl. MERXMULLER & GRAU, 1977, NORDENSTAM
1977). Ihr Auftreten ist bei den Mutisieae (mit Ausnahme
von Duseniella und Doniophytum) so allgemein, daB im spezi-
ellen Teil nicht gesondert darauf verwiesen wird.

DIE EINZELNEN TESTATYPEN

Bei den allermeisten der untersuchten Gattungen ist die
Testa wenigstens mit ihrer Epidermis zellig und charakteri-
stisch ausgebildet. Abb. 1 gibt einen Uberblick der ver-
schiedenen Typen der Testa im Querschnitt und nennt die je-
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weils zugehdrigen Gattungen. Aufgenommen in diese Ubersicht
wurden auch Gattungen, die bisher nur unsicher den Mutisi-
een zugerechnet werden konnten, aber gleichwertige Struktu-
ren in der Samenschale besitzen. Sie sind mit einem Stern
gekennzeichnet. Gattungen, die zur Benennung der einzelnen
Typen verwendet wurden, sind unterstrichen. Von allen még-
lichen Ansichten der Epidermiszellen der Testa werden in
erster Linie Schnittbilder herangezogen, die bei Querschnit-
ten durch die Frucht entstehen. Eine erste groBe Einteilung
kann zundchst nach dem Vorhandensein oder Fehlen erhaltener
zelliger Strukturen in der Testa erfolgen. Bei den Gattun-
gen der zweiten, so unterschiedenen Kategorie besitzt die
Testa entweder keine verstdrkten Zellen, oder die Epidermis
ist im wesentlichen nur an der inneren, dem Embryo zuge-
kehrten Wand verstdrkt, oder aber es sind die Seitenwdnde
(hdufig damit in Zusammenhang auch die Innenwdnde) mit meist
krdftigen Verstdrkungen besetzt. Neben den Strukturen, die
bei Querschnitten zu erkennen sind, treten noch Differenzie-
rungen auf, die bei einer Aufsicht auf die Testa sichtbar
werden. Je nach Gestalt der Epidermiszellen ist ein epider-
maler Typ (mit geschwungenen, verzahnten Zellen),ein prosen-
chymatischer Typ (mit gestreckten geradwandigen Zellen), ein
parenchymatischer Typ (regelmdBige, + isodiametrische, un-
verdickte Zellen) und ein sklerenchymatischer Typ (meist
sehr langgestreckte, faserige, verdickte Zellen) zu unter-
scheiden. Auf diese Weise lassen sich die Gattungen wie
folgt gruppieren.

Testa kollabiert, keine zelligen Strukturen erkennbar:

1. Doniophytum=Typ. Hier sind keine zelligen Reste der Te-
sta erhalten. Die Samenschale ist ein dichtes Geflecht
kollabierter Zellen (Abb. 23).

Vertreten bei: DonzZophytum Wedd., Duseniella K.Schum.

Testa wenigstens in der Epidermis zellig erhalten, Epider-
mis epidermal oder parenchymatisch, nicht verstarkt.

2. Barnadesia-Typ.Testaepidermis der reifen Frucht flach
bis zusammenfallend und nur durch die verstirkten Sei-
tenwdnde gehalten. Zellen in der Aufsicht vom epiderma-
len Typ, lédnglich geschwungen und miteinander verzahnt
(Abb. 5,13,24)

Vertreten bei: Barnadesia Mutis, Chuquiraga Juss., Dasy-
phyllum H.B.K.

3. Leuceria-Typ. Epidermis in der Aufsicht mit geschwunge-
nen, verzahnten Zellen (epidermal), unverstdrkt, ein-
schichtig (Abb. 6,14,25)

Vertreten bei: Leuceria Lag., Moscharia Ruiz & Pavon,
Polyachyrus Lag.

4. Perezia-Typ. Epidermis in der Aufsicht mit rechteckigen,
+ isodiametrischen Zellen, unverstdrkt, (parenchymatisch
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bis prosenchymatisch) (Abb. 9,10,18,19,20,26,27,28)
Vertreten bei: Perezia Lag., Pamphalea Lag., Proustia
Lag., (hier auch noch die subepidermale Schicht zellig)
sowie mit etwas stdrker ldnglichen Zellen bei Acourtia
D.Don und Lophopappus Rusby. AuszuschlieBen sind hier
einige bisher unter Perezia gefilhrte Arten anderer Zu-
gehdrigkeit (siehe unten).

Testa wenigstens in der Epidermis zellig erhalten, Epider-
mis prosenchymatisch, Innenwand + rippig verstarkt.

5. Dicoma-Typ. Von der Testa Epidermis und subepidermale
Schicht erhalten. Epidermis auf der Innenwand rippig
verstdrkt (Abb. 8,17,30)

Vertreten bei: Dicoma Cass.,

6. Erythrocephalum-Typ. Nur die Epidermis zellig erhalten,
deren Innenwand netzig bis rippig verstdrkt (Abb. 7,15,
16,29)

Vertreten bei: Erythrocephalum Benth., Achyrothalamus O.
Hoffm., Pletotaxis Steetz.

Testa wenigstens in der Epidermis zellig erhalten, Epider-

mis parenchymatisch,unverstédrkt, subepidermale Zellschich-
ten verstdrkt.

7. Onoseris-Typ. Zu den restlichen Typen vermittelnd. Epi-
dermis parenchymatisch, unverstédrkt, mehrere Reihen sub-
epidermaler Zellen mit perlenkettenartiger, eingeschniir-
ter Verstdrkung (Abb. 46)

Vertreten bei: Onoserie Willd.,

8. Gladiopappus-Typ. Epidermis prosenchymatisch, subepider-
male Schicht + u-fbérmig verstdrkt (Abb. 56)
Vertreten bei Gladiopappus H.Humb.,

Testa wenigstens in der Epidermis zellig erhalten, Epider-
mis sklerenchymatisch mit lang gestreckten Faserzellen.

Abb. 1: Ubersicht der verschiedenen Testatypen und der zu-
gehdrigen Gattungen. Gattungen, die bisher nicht
zu den Mutisieae gerechnet wurden, sind durch ei-
nen Stern gekennzeichnet; Gattungen die dem jewei-
ligen Testatyp den Namen gegeben haben sind unter-
strichen; Gattungen, deren Testastruktur nicht
ganz eindeutig geklart wurde, sind eingeklammert.
Weitere Erl&uterungen im Text.
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Gongylolepis-Typ. Epidermiszellen der Testa hoch, nur
in den Langswédnden ohne Einschnlirung verdickt (Abb.
36-41)

Vertreten bei: Gongylolepis R.H.Schomb., Glossarion Ma-
guire & Wurdack, Eurydochus Maguire & Wurdack, Stifftia
Mikan, Perezia runcinata A.Gray, Acourtia wislizenizi (A.
Gray) Reveal & King, Leibnitzia ruficoma (Franchet) Ki-
tamura. Wahrscheinlich auch bei Neblinea Maguire & Wur-
dack und Stenopadus Blake.

10.Mutisia=-Typ. Wie der Gongylolepis-Typ, Verdickungen je-

doch nicht die gesamte Seitenwand umfassend (Abb. 31-35)
Vertreten bei: Mutisia L.£., Chaptalia Vent., Gerbera L.
ex Cass., Leibnitzia nepalensis (Kunze) Kitamura, Pilo-
sellotdes (Less.) Jeffrey.

11.JungZa-Typ. Verdickungen der.Seitenwénde durch Einschnii-

rungen perlenkettenartig gegliedert (Abb. 12,21,42-44)
Vertreten bei: Jungza L.f., Lycoseris Cass., Dinoseris
Griseb., Hyaloseris Griseb., Wunderlichia Riedel, Pere-
zia nudicaulis A.Gray, Gochnatia spectabilis (D.Don)
Less. Mit mehrzelliger Testa und Verstdrkungen auch an
den Zwischenwdnden: Trixis P.Browne, Holocheilus Cass.
(Abb. 45) o

12.Goehnatia-Typ. Innen- und Seitenwdnde der Epidermis u-

formig verdickt, Verdickungen zur AuBenwand hin auslau-
fend (Abb. 11,22, Abb. 47-55)

Vertreten bei: Gochnatia H.B.K., Adenocaulon Hooker,
Ainsliaea DC., Berardia Vill., Pachylaena D.Don, Pasa-
cecardoa O.Kuntze, Plazia Ruiz & Pavon, Tarchonanthus L.,
Triptilion Ruiz & Pavon.Mit besonders hohen Epidermis-
zellen: Chaetanthera Ruiz & Pavon, Cnicothamnus Griseb.,
Nassauvia Comm. ex Juss., Trichocline Cass. Mit zusdtz-
lich verdickter AuBenwand: Gochnatia discoidea (Less.)
Cabr.

13.Pertya-Typ. Innen- und Seitenwdnde der Epidermis u-£f&r-

mig verdickt, Verdickungen zur Aufenwand hin mit einem
Wulst abschlieBend (Abb. 57-58)
Vertreten bei: Pertya Sch.Bip., Brachylaena R.Br.
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DIE UNTERSUCHTEN GATTUNGEN DER MUTISIEAE

Doniophytum Wedd., Duseniella K.Schum.

Untersuchte Arten
Do.andicola Wedd.
Du.patagonieca (O.Hoffm.) K.Schum.

Beide Gattungen zeigen einen v0llig identischen Aufbau
der Achdnen. Die polsterige bis schuppenfdrmige Epidermis
des Karpells ist nur nach auBen verdickt und relativ groB8-
zellig. Haufig sitzen den Epidermiszellen die Haare auf. Der
Rest des Perikarps sowie die gesamte Testa sind v6llig kolla-
biert. Auch in der Aufsicht sind keine zelligen Differenzie-
rungen der Testaepidermis mehr zu erkennen. In der Testa
sind zahlreiche, unterschiedlich groBe, kdrnige, stark licht-
brechende Einschliisse zu erkennen. Die von Jeffrey (1967)
vorgenommene Zusammenfiihrung der beiden, traditionell in
zwei verschiedenen Subtriben plazierter Gattungen, trifft
sicherlich die Verwandtschaftsbeziehungen korrekt.

Barnadesia Mutis. Chuquiraga Juss., Dasyphyllum H.B.K.

Untersuchte Arten
B.dombeyana Less.
C.diacanthoides Less.
D.leptacanthum (Less.) Cabr.
D.lessingtanum (Gardn.) Cabr.

Alle drei Gattungen sind im Achdnenaufbau sehr &hnlich.
Auf ein unterschiedlich dick ausgebildetes, fast vdllig kol-
labiertes Perikarp folgt die Testa mit einer aus extrem wel-
lig verschlungenen Zellen (Abb. 5,13) bestehenden Epidermis.
Die Seitenwadnde der sehr flachen Zellen sind verdickt und
erinnern im Querschnitt (Abb. 24) an den Mutisza-Typ, meist
sind diese Seitenwdnde jedoch gekippt.

Leuceria Lag., Moscharia Ruiz & Pavon, Polyachyrus Lag.

Untersuchte Arten
L.achillaeifolia Hook. & Arn.
M.pinnatifolia Ruiz & Pavon
P.niveus DC.

Bei allen drei Gattungen ist die Fruchtwand relativ diinn
und nur ihre Epidermis zellig ausgebildet (Abb. 25). Die Te-
staepidermis ist diinnwandig (Abb. 25) und in der Aufsicht
deutlich epidermal strukturiert (Abb. 6,14)
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Lophopappus Rusby, Pamphalea Lag., Proustia Lag.

Untersuchte Arten
L.folZosus Rusby
Pa.heterophylla Less.
Pr. cinerea Phil.
Pr.pungens Poepp.

Wie bei Perezia s.str. ist den drei Gattungen eine din-
ne Fruchtwand sowie eine Testaepidermis von diinnwandiger,
parenchymatischer Struktur eigen. Pamphalea besitzt unter
der Testaepidermis noch eine zweite, zellig erhaltene Schicht
(Abb. 27).

Acourtia D.Don, Perezia Lag.

Untersuchte Arten

A.coulteri (A.Gray) Reveal & King
A.oxylepis (A.Gray) Reveal & King
A.platyphylla (A.Gray) Reveal & King
A.rigida DC.

A.wislizenisz (A.Gray) Reveal & King
.multiflora (H. & B.) Less.
.nudicaulis A.Gray

.nutans Less.

.runcinata A.Gray

(ig) \Te) 7))

Die urspriinglich unter einer Gattung vereinigten Arten
zeichnen sich in ihrer Mehrzahl durch eine parenchymatische
bis prosenchymatische Testaepidermis aus, die bei Perezia s.
str. kiirzere (Abb. 9), bei Acourtia (Abb. 10) dagegen etwas
lingere Zellen besitzt. Das Perikarp ist dlinn (Abb. 26) und
bei Acourtia mit schmalen, weit getrennten Sklerenchymstrdn-
gen versehen. Aus diesem Schema fallen einige Arten heraus.
P.runcinata besitzt eine Testaepidermis vom Gongylolepis=—
Typ (Abb. 41), P.nudicaulis ebenfalls deutlich verdickte
Seitenwinde mit wenigen Einschniirungen und entspricht so dem
Jungta-Typ. A.wislizeni? (Abb. 40) zeichnet sich neben dem
dicken, starkrippigen Perikarp in der Testa durch Seiten-
wandverdickungen vom Mutisza-Typ aus. Die hier angedeutete
Heterogenitdt dieses Formenkreises zeigt,daB auch nach der
formellen Abtrennung der mittelamerikanischen ehemaligen Pe-
rezien noch keine endgiiltige Zuordnung aller Arten mdglich
ist. REVEAL & KING (1973) weisen in ihrer kurzen Ubersicht
der Gattung Acourtia auf das Vorhandensein weiterer, nicht
Acourtia zuzuordnenden Arten aus dem ehemaligen Perezia-Kom-—
plex in Mittelamerika hin. Hierher ist zun&dchst einmal P.run-
einata zu rechnen, flir die mdglicherweise der alte Gattungs-
name Clarionea Lag. ex D.Don anzuwenden wdre und deren ndch-
sten Verwandten vielleicht eher in den holzigen Mutisieen
des Guayana-Hochlands zu suchen sind. Auch die eigenartige
A.wislizenii f&llt, wenigstens was den Fruchtaufbau betrifft,
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aus dem Rahmen der typischen Acourtien. P.nudticaulis schlieB-
lich wurde von BACIGALUPI (1931) noch der Sektion Acourtia
zugeteilt. Aus diesem Bereich hebt sie sich sowohl durch den
Habitus als auch durch ihre Testagestaltung heraus. Auch

hier sind weitere Untersuchungen erforderlich. Die slidameri-
kanischen krautigen Vertreter von Perezia s.str. dagegen bil-
den, in der Umschreibung von VUILLEUMIER (1969) einen ein-
heitlichen und wohl auch in der Fruchtanatomie zusammenh&n-
genden Komplex.

Cephalopappus Nees & Mart.

Untersuchte Art
C.sonchifolius Nees & Mart.

Von dieser eigenartigen, durch einen ringartigen Aufsatz
auf die Achdne gekennzeichneten (&hnlich der Astereengattung
Polyarrhena) Gattung lag nur spdrliches junges Material vor.
Die noch nicht ausentwickelte Testa zeigt in ihrer Epidermis
etwas gestreckte, unverstirkte Zellen &hnlich etwa Acourtia.
Eine endgiiltige Beurteilung kann aber erst nach Studium aus-
gereiften Materials erfolgen. Zundchst paBt Cephalopappus
gut in den Verwandtschaftsbereich um Acourtia und Perezia.

Achyrothalamus O.Hoffm., Erythrocephalum Benth.

Untersuchte Arten
A.marginata O.Hoffm.
E.sambesianum Oliv. & Hiern.

Beide Gattungen besitzen sehr &hnliche, auffallend groBe
Achédnen. Das Perikarp ist vielschichtig, stark sklerenchyma-
tisch und im Inneren durch eine Zone interstitial abgelager-
ten, dunkelfarbigen Harzes gekennzeichnet (Abb. 29) (dhnlich
auch bei Gattungen anderer Triben zu beobachten so z.B. bei
Seolymus). Die Testaepidermiszellen sind relativ groB, be-
sonders im Bodenbereich verdickt, die Verdickung aber durch
rundliche Verdiinnungszonen netzartig aufgeldst. (Abb. 7,15).

Pleiotaxis Steetz

Untersuchte Art
P.antunesii O.Hoffm.

Pleiotaxis vermittelt in der Ausgestaltung der Testaepi-
dermis zwischen Erythrocephalum und Dicoma. Die ebenfalls
noch prosenchymatisch ausgestalteten Zellen (Abb. 16) sind
im Bereich der Seitenwdnde und des Bodens stidrker netzartig
durchbrochen. Das Perikarp ist stark sklerenchymatisch, die
verstdrkten Zellen aber zu einzelnen Strédngen aufgeldst.
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Dicoma Cass.

Untersuchte Arten

D.anomala Sond.

D.capensis Less.
D.gerrardii Harv. ex Wilson

Das Perikarp ist bei den untersuchten Arten der Gattung
auBerordentlich unterschiedlich aufgebaut. Bei D.gerrardii
umgibt ein geschlossener vielschichtiger Sklerenchymring das
Karpell, wdhrend die Epidermiszellen der Tdler extrem
groBlumig und harzgefillt sind (Abb. 30). Bei D.anomala ver-
teilen sich die groBlumigen Zellen iliber die gesamte Achdnen-
oberfldche, die hier kaum rippig gegliedert ist. Allen un-
tersuchten Arten gemeinsam ist der gleichartige Aufbau der
Testa (Abb. 17,30). Zellig erhalten sind die zwei bis drei
obersten Zellschichten. Die Epidermis ist am Boden und den
Seiten rippig verstdrkt (Abb. 8). Die darunterliegenden Zel-
len sind parenchymatisch und mit einzelnen Oxalatkristallen
versehen.

Hesperomannia A.Gray

Untersuchte Art
H.arborescens A.Gray

Die untersuchten Friichte waren nicht ausgereift und be-
saBen einen noch nicht ausentwickelten Embryo. Das Perikarp
bildet im Querschnitt einen dicken sklerenchymatischen Ring.
Die Testaepidermis bestand aus zu diesem Zeitpunkt l&ngli-
chen, prosenchymatischen Zellen mit differenzierten, haupt-~
sdchlich in den Kanten verdickten Epidermiszellen. Im kolla-
bierten Testagewebe ist Oxalat eingebettet. Das unzureichen-
de Material 1&Bt eine endgliltige Zuordnung zu bekannten Ty-
pen nicht zu, jedoch ist wohl eine Weiterentwicklung der Te-
staepidermis im Verlauf der Ontogenese zum Gochnatia-Typ und
dhnlichen Formen auszuschlieBen.

Eurydochus Maguire & Wurd., Glossarion Maguire & Wurd., Gon-
gylolepis R.H.Schomb., Neblinea Maguire & Wurd., Stenopadus
Blake, Stifftia Mikan

Untersuchte Arten

E.bracteatus Maguire & Wurd.
Gl.rhodanthum Maguire & Wurd.
Go.huachamacari Maguire

Go.martiana (Baker) Cuatr. & Steyerm.
N.promontorium Maguire & Wurd.
Ste.campestris Maguire & Wurd.
Sti.chrysantha Mikan.
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Mit einer Reihe von anderen Gattungen bilden die hier
untersuchten Genera einen der wenigen gréB8eren zusammenhdn-
genden Formenkreise der Mutisieae (MAGUIRE & WURDACK 1957).
Das Zentrum dieser Gruppe liegt im Guayana-Hochland. Die
Gruppe ist insofern interessant, als hier, nach formalisti-
schen Gesichtspunkten, die Grenzen der Subtriben Gochnatii-
nae und Mutisiinae den Formenkreis halbieren. Glossarion
verbindet sogar in gewisser Hinsicht die beiden Untereinhei-
ten (MAGUIRE & WURDACK). Es konnten Vertreter aus beiden Un-
tergruppen untersucht werden und alle zeigen den gleichen
Testaaufbau nach dem Gongylolepzs-Typ (Abb. 36 bis 39). Die
ganzen Achdnen sind dunkel pigmentiert und im krdftigen,
vielschichtigen, von getrennten Sklerenchymbilindeln durchzo-
genen Perikarp sitzen grofle Harzgdnge. Junge Achédnen der
Gattungen Stenopadus und Neblinea zeigen, ohne daB schon ei-
ne Differenzierung der Testa erfolgt wdre, einen so dhnli-
chen Aufbau, daf diese wahrscheinlich im ausgereiften Zu-
stand ebenfalls den Gongylolepis-Typ reprdsentieren.

Mutisia L.f.

Untersuchte Art
M.latifolia D.Don

Mutisia besitzt im Perikarp einen geschlossenen, stark
verdickten Sklerenchymmantel. Die Zellen sind zusammenge-
driickt, stark pigmentiert und nur in der Epidermis sind die
Lumina etwas deutlicher ausgebildet. Die polsterfdrmige Ver-
dickung der Seitenwdnde der Testaepidermis ist hier beson-
ders charakteristisch ausgebildet (Abb. 35).

Chaptalia Vent., Gerbera L.ex Cass., Leibnitzia Cass., Pilo-
sellordes (Less.) Jeffrey

Untersuchte Arten

C.nutans Polakowsky

G.ambigua (Cass.) Sch.Bip.
G.kraussiz Sch.Bip.
L.nepalensis (Kunze) Kitamura
L.ruficoma (Franchet) Kitamura
L.anandria (L.) Turcz.
P.hirsuta (Forsk.) Jeffrey

Dieser anerkannt eng verwandte Formenkreis wird seit
Jeffrey (1967) in der vorliegenden Weise nach Gattungen auf-
geteilt. Das Perikarp aller untersuchten Arten ist normaler-
weise diinnwandig mit mehr oder weniger deutlich ausgebilde-
ten Sklerenchymrippen (Abb. 31). Die Testaepidermis ist ein-
heitlich vom Mutisia-Typ, wobei die Seitenwidnde entweder nur
teilweise (L.nepalensis, Abb. 31) oder + v6llig von der pol-
sterférmigen Verdickung erfa8t werden (Abb. 32-34). L.rufi-
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coma besitzt ld@ngergestreckte Polster die zum Gongylolepis-
Typ tendieren. Weder Karpellwand noch Testa kdnnen inner-
halb dieses eng verwandten Formenkreises Argumente zur Gat-
tungstrennung liefern. Interessant wdre es, die einzige siid-
amerikanische Gerbera-Art (ZARDINI 1974) zu untersuchen.
Nachdem die ebenfalls hierher gerechnete Gattung Trichocline
eine Testaepidermis vom Goehnatia-Typ besitzt und auch bei
Gochnatia in der jetzigen Umschreibung Unterschiede zwischen
den alt- und neuweltlichen Arten bestehen, kann eine Einheit-
lichkeit von Gerbera in Hinblick auf die silidamerikanische
Art nicht unbedingt vorausgesetzt werden.

Lycoseris Cass., Jungia L.f., Wunderlichia Riedel, Dinoseris
Griseb., Hyaloseris Griseb.

Untersuchte Arten
L.bracteata Benth.
.floribunda Less.
.sellowi? Less.
.salieifolia Griseb.
.camataquiensis Hieron.
.erulsiana Taub.

=moYy Y

Der von den vier hier aufgezdhlten Gattungen reprédsen-
tierte Jungia-Typ der Testaepidermis ist im Prinzip ein dif-
ferenzierter Gongylolepis-Typ. Die Verstdrkungen der Seiten-
wande sind durch eine unterschiedliche Anzahl von Einschnii-
rungen unterteilt (Abb. 12, Abb. 42-44). Die Fruchtwand ist
bei den einzelnen Gattungen z.T. durchaus unterschiedlich
ausgebildet. Bei Lycoseris finden sich Harzkandle oberhalb
der deutlichen Sklerenchymrippen (Abb. 42), bei Wunderlichia
ist die Fruchtwand weitgehend kollabiert (Abb. 44). Dinose-
ris und Hyaloseris besitzen eine identische Fruchtwand. Die
Epidermiszellen sind in beiden Fdllen nach auBen hin stark
verdickt. Gochnatia spectabilis (siehe unten, Abb. 50) zeigt
in der Testa einen dhnlichen Aufbau, allerdings mit jeweils
nur einer Einschniirung je Polster. SchlieBlich besitzt auch
Perezia nudicaulie (siehe oben) verdickte eingeschniirte Sei-
tenwdnde der Testaepidermis.

Holochetlus Cass., Trixis P.Browne

Untersuchte Arten
H.brasiliensis (L.) Cabr.
H.hieracioides (D.Don) Cabr.
T.angustifolia DC.
T.frutescens P.Browne
T.grisebachii O.Ktze
T.involuerata D.Don
T.paradoxa Cass.

T.praestans (Vell.) Cabr.
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T.stricta (Less.) Sprengel

Die Fruchtwand ist hier meist diinn, mit lediglich deut-
lich ausgebildeter Epidermis. Die Leitbiindel des Karpells
sind nur von wenigen festigenden Zellen umgeben (Abb. 45).
Von der Testa sind mehrere Schichten zellig erhalten und im
Prinzip nach dem Jungia-Typ verdickt, d.h. die W&ande (hier
auch die Querwidnde!) sind mit eingeschniirten Polstern be-
setzt (Abb. 45). Daraus ergibt sich eine extrem faserige
Lingsstruktur der Testa, die somit hauptsdchlich zur Festig-
keit der Frucht beitrdgt. Holocheilus und Trixis unterschei-
den sich im Aufbau der Achinen nicht, was die nahe Verwandt-
schaft der Gattungen (bisweilen wurde eine Zusammenfassung
unter Trixis diskutiert) unterstreicht. T.stricta, eine Art
unsicherer Gattungszugehdrigkeit, (vergl. CRISCI 1974) zeigt,
soweit das noch junge Material eine Beurteilung zul&Bt, nicht
den flir Trizis typischen Testaaufbau. Eine Ubereinstimmung
mit Onoseris ist ebenfalls auszuschliefen.

Onoseris Willd.

Untersuchte Arten
0.gnaphalioides Muschler
0.isotypus Benth.

0.odorata (D.Don) Hooker & Arn.

Onoseris besitzt ein krdftig ausgebildetes Karpell mit
locker verkniipften Sklerenchymzonen (Abb. 46). Darunter
liegt eine mehrschichtige Testa mit polsterartig verdickten
Wadnden. Von dieser Verdickung ist aber, im Gegensatz zu Tri-
xis die Testaepidermis ausgenommen, die aus unverdickten pa-
renchymatischen Zellen besteht. Der Monograph der Gattung
(FERREYRA 1944) betrachtete Onoseris als isoliert mit einer
Reihe von spezifischen Eigenschaften. Wenn auch die unver-
stirkte Testaepidermis Onoseris etwas stdrker abhebt, so
sind vom Aufbau der Testa her doch Beziehungen zu Trixis
oder jedenfalls zu einer gemeinsamen Wurzel beider Gattun-
gen anzunehmen.

Pasaccardoa O.Kuntze

Untersuchte Art
P.grantii (Benth. ex Oliv.) O.Ktze

Pasaccardoa besitzt eine Testaepidermis vom Gochnrnatia-
Typ. Gleichzeitig besitzen die Achdnen der untersuchten Art
in der Fruchtwand auffdllige Zellstrukturen. In den T&dlern
zwischen den Rippen finden sich extrem groBe, stark ver-
dickte Zellen (Abb. 51).
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Gochnatia H.B.K. f

Untersuchte Arten

G.ilicifolia Less (sect. Gochnatia)

G.folzolosa (D.Don) D.Don (sect. Pentaphorus (D.Don) DC.)
G.blanchetiana (DC.) Cabr. (sect. Moquiniastrum Cabr.)
G.spectabilis (D.Don) Less. (sect. Leucomeris (D.Don) Cabr.)
G.d7iscoidea (Less.) Cabr. (sect. Discoseris (Endl.) Cabr.)

CABRERA gliedert die Gattung Gochnatia in seiner Revisi-
on (1971) in sechs Sektionen. Mit Ausnahme der beiden einzi-
gen Arten der Sektion Leucomeris, die in Slidostasien behei-
matet sind, stammen alle restlichen Arten aus dem neotropi-
schen Bereich. Gochnatia ist demnach, neben Gerbera, die
zweite Gattung der Mutisieen mit gleichzeitig neo- und pala-
otropischen Vertretern, allerdings mit umgekehrten Vorzeichen,
ndmlich dem Schwerpunkt der Gattung in Slidamerika.

Untersucht wurden Arten aus fast allen Sektionen. Die
Vertreter der Sektionen Gochnatia, Pentaphorus sowie Moqui-
niastrum zeigen eine Testaepidermis die dem nach der Gat-
tung benannten Gochrnatia-Typ entspricht (Abb. 47,48). G.d<s-
coidea (sect. Discoseris) zeichnet sich, neben dem krautigen
bis suffruticosen Habitus kombiniert mit Mondzie, durch eine
leicht vom Grundtyp abweichende Testaepidermis aus. Als ein-
zige der untersuchten Arten der Tribus mit u-f6rmig verdick-
ter Testaepidermis ist hier auch die AuBenwand verstdrkt
(Abb. 49). Diese Verdickung ist allerdings deutlich schwi-
cher als die der restlichen Wdnde. Wesentlich gewichtigere
Abweichungen zeigt dagegen G.spectabilis (sect. Leucomeris).
Diese Art zeigt eine Testaepidermis mit nur seitlicher, ein-
mal eingeschniirter Verdickung (Abb. 50), entspricht also dem
Jungia-Typ. Die einzige weitere Art der Sektion (G.decora)
steht G.spectabilis sehr nahe. Wenn auch kein Material vor-
lag so steht doch, auf Grund der Erfahrungen mit den ibrigen
Gattungen, zu vermuten, daB dort der gleiche Typ der Testa-
epidermis vorliegt. Nachdem Unterschiede im Aufbau der Testa-
epidermis iiblicherweise auf eine gr6B8ere, auch in anderen
Bereichen feststellbare Heterogenitdt von Gattungen hinwei-
sen (z.B. Perezza), ist zu erwdgen ob nicht der Sektion Leu-
comeris wieder der Status einer eigenstdndigen Gattung zuge-
teilt werden sollte. G.discoidea dagegen kdnnte als aller-
dings deutlich getrennte Sektion von Gochrnatia bestehen blei-
ben; zusdtzliche Untersuchungen der anderen Arten kodnnten
dies unterstreichen.

Moquinia DC.

Untersuchte Art
M.racemosa (Spr.) DC.

Die meisten urspriinglich zu Moquinia gerechneten Arten
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wurden von CABRERA (1971) Goechnatia zugerechnet. Die einzi-
ge jetzt noch der Gattung angehdrende Art besitzt, soweit
dies dem noch jungen Material zu entnehmen ist, eine Testa,
die mit der von Gochnatia nicht ilibereinstimmt. Eine Verstdr-
kung durch u-Zellen ist nicht angedeutet.

Ainsliaea DC., Cnicothamnus Griseb., Pachylaena D.Don, Pla-
z2a Ruiz & Pavon, Trichocline Cass., Triptiliom Ruiz & Pavon

Untersuchte Arten
A.pteropoda DC.

C.lorentzi? Griseb.
Pa.atriplicifolia D.Don
Pl.daphnoides Weddell
Trich.heterophylla Less.
Trip. spinosum Ruiz & Pavon

Alle hier aufgefiihrten Gattungen besitzen eine Testaevi-
dermis vom Gochnatia-Typ. Bei Ainsliaea ist das untersuchte
Material verhdltnismdBig jung, ldBt aber die typischen Ver-
dickungen schon deutlich erkennen. Bei Triptilion zeigt die
Fruchtwand keine rippigen Verstdrkungen und ist weitgehend
kollabiert. Die Testa (Abb. 55) ilibernimmt hier weitgehend
den Schutz des Embryos. Trichocline zeigt, soweit das unter-
suchte Material reprdsentativ ist, in der Struktur der Testa-
epidermis keine direkten Beziehungen zu Gerbera.

Chaetanthera Ruiz & Pavon, Nassauvia Comm. ex Juss.

Untersuchte Arten

C.microphylla (Less.) Hook. & Arn.

C.tenella (DC.) Less. o
N.macrantha DC.

Chaetanthera besitzt eine bei Befeuchtung stark gquellen-
de, hyaline und beim Schneiden sich nicht erhaltende Karpell-
wand. Bei einem in Wasser aufbewahrten Totalprdparat er-
scheint dadurch der durch eine besonders krdftige Testa um-
gebene Embryo sehr deutlich (Abb. 53). Im Querschnitt bildet
die Testaepidermis besonders hohe Zellen vom Gochnatia-Typ
(Abb. 53). Stark quellende Karpellwinde kombiniert mit einer
besonders krédftigen Testaepidermis treten bei den Mutisieen
mehrmals, mdglicherweise unabhingig voneinander auf (z.B.
Trichocline) . Auch bei Nassauvia tritt die Testaepidermis
stark in den Vordergrund, wdhrend die Fruchtwand extrem re-
duziert ist. Nassauvia unterscheidet sich, mit Triptilion,
durch die extrem sklerenchymatische Testa stark von den
restlichen WNassauviinae.
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Pertya Sch.Bip.

Untersuchte Art
P.glabrescens Sch.Bip.

Pertya reprdsentiert in der Testa im Prinzip den Goch-
natia-Typ. Die Verdickungen sind jedoch am Ende wulstig ver-
breitert (Abb. 58) und heben sich so etwas von den typischen
u-Zellen ab. Die Fruchtwand ist deutlich differenziert und
von Sklerenchymstrédngen durchzogen.

Gladiopappus H.Humb.

Untersuchte Art
G.vernontoides H.Humb.

Von dieser monotypischen, auf Madagaskar beschréankten
Gattung stand nur geringes Material zur Verfiligung. Die durch
einen eigenartigen, trockenhdutig-schuppigen Pappus ausge-
zeichnete Gattung besitzt ein lockeres, kaum differenziertes
Karpell. Von der Testa ist sowohl die Epidermis wie die da-
runterliegende Schicht zellig ausgebildet (Abb. 56). Die Epi-
dermis ist parenchymatisch und unverdickt, wdhrend die darun-
terliegenden Zellen schwach u-foérmig (mdglicherweise nicht
ganz ausgereift) verstdrkt, aber kurz und nicht faserfdrmig
gestaltet sind. Reichlicheres Material sollte noch genau
untersucht werden.

GATTUNGEN ZWEIFELHAFTER STELLUNG

Neben den Gattungen, deren Zugehdrigkeit zu den Mutisi-
een bislang nicht im Zweifel stand, wurde auch eine Reihe
von Genera untersucht, die, bei bisher nicht eindeutiger
Tribuszugehdrigkeit,bisweilen auch mit den Mutisieen in Ver-
bindung gebracht wurden. Bei der meist charakteristischen
Struktur der Testa der Mutisieae waren Argumente fiir oder
gegen eine ZugehOrigkeit dieser fraglichen Gattungen zu die-
ser Tribus zu erhoffen.

Berardia Vill. (mit Jurinea Cass. und Cirsium Mill.)

Untersuchte Arten
B.subacaulis Vill.
C.argyracanthum DC.
J.depressa C.A.Meyer
J.humilis DC.

BENTHAM und HOOKER (1873) brachten als erste Berardia
mit den Mutisieae in Verbindung. Ursache fiir solche vermute-
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ten Beziehungen waren das nackte Receptaculum und der ge-
drehte Pappus von Berardia. HOFFMANN (1890) stellte die Gat-
tung dann definitiv zu den Mutiszeae - und dort zu den Goch-
natiinae —und fiihrt als zus&tzlichen Hinweis die ty-

pische Griffelgestalt an. BRIQUET und CAVILLIER (1931) set-
zen sich ausfiihrlich und kritisch mit dieser Einordnung
auseinander. Sie weisen mit Recht darauf hin, das alle zur
Eingliederung in die Mutisieae angefiihrten Merkmale auch

bei gewissen Carduecae anzutreffen sind und daher die Argu-
mente HOFFMANNs in keiner Weise liberzeugen. Andererseits,
so BRIQUET und CAVILLIER, erfordern Karpologie, der Aufbau
des Pollens und der Habitus zwingend eine Einreihung von Be-
rardia in die Cardueae-Carduinae. MARKGRAF (1967) faBt alle
Argumente nocn einmal zusammen. Sein Vergleich der aktino-
morphen Berardia-Bliiten mit den zygomorphen Mutisia-Bliiten
ist allerdings nicht gliicklich, da HOFFMANN bei seiner Ein-
ordnung an Beziehungen zu den Gochnatiinae mit aktinomor-
phen Bliiten dachte. Jedenfalls ist Berardia seit BRIQUET

und CAVILLIER (zuletzt bei DITTRICH 1978) ein in seiner Zu-
gehdrigkeit nicht mehr diskutiertes Genus der Cardueae.

Eine erneute Analyse der von BRIQUET angefiihrten Krite-
rien ergibt folgendes. Durch Pollenmerkmale kann die Tribus-
zugehdrigkeit nicht eindeutig bestimmt werden. Zhnlichkeiten
bestehen mit den Cardueae (Cirsium und Saussurea,vergleiche
hierzu CABRERA 1978) wie auch zu Erythrocephalum (STIX 1960).
Hinsichtlich der Karpologie war zu erwarten, daB sich BRI-
QUET hier auf genaue Analysen stiitzen konnte. Erstaunlicher-
weise scheint dies jedoch nur z.T. der Fall gewesen zu sein.
DITTRICH (l.c.) beschreibt die Testa bei seiner Charakteri-
sierung der Cardueae folgendermaBen:"testa dark brown and
hard (testa epidermis palisade-shaped and lignified)". Dies
trifft fir die mit den Cardueae bislang noch nicht verglei-
chend untersuchte Gattung Berardia nicht zu. -Hier findet
sich vielmehr eine Testastruktur vom Gochnatia-Typ (Abb. 22,
59) mit u-f6rmig verstdrkter, nach "auBen" hin dlinnwandiger
Epidermis.

Dieser Aufbau war allerdings BRIQUET durchaus bekannt,
wie aus seiner Beschreibung hervorgeht: Il (le test) est
constitué par une rangée de cellules é&galement calibrées...
en section transversale ... a parois radiales et internes
en forme de U". Weniger genau scheint er jedoch den Frucht-
aufbau zweifelsfreier Cardueae gekannt zu haben. Zum Ver-
gleich wurden daher auch Vertreter der Gattungen Cirszium und
Jurinea untersucht. Querschnitte (Abb. 60,61) zeigen, daB
bei den angefiihrten Arten die Testa mehrreihig zellig erhal-
ten ist. Die Zellen sind eher gleichmédBig, bei den einzelnen
Arten allerdings unterschiedlich intensiv verdickt. Sie sind
in der Aufsicht (Abb. 62) relativ kurz, zylindrisch und zu-
gespitzt. Ubereinstimmungen mit dem Testatyp von Berardia
bestehen nicht. Die prinzipielle Baugleichheit der Testa von

Cirsium und Jurinea ist insofern bedeutsam, als Jurinea inner-
halb der Carduinae eine unsichere Stellung einnimmt. Wenn in-
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nerhalb der Carduinae entfernter stehende Gattungen gleiche
Strukturen in der Testa aufweisen, kommt dem abweichenden
Bau von Berardia umso grdB8ere Bedeutung zu.

Es bleibt somit von den von BRIQUET angefilhrten Merkma-
len der mit einigen Carduinae lbereinstimmende Habitus von
Berardia als einziger Hinweis librig. Hier, so glaube ich,
muB mit der Argumentation von BRIQUET und CAVILLIER festge-
stellt werden, daB solche Wuchsformen auch bei den Mutisi-
een nicht unbekannt sind (vergl. etwa Pachylaena oder man-
che Perezia-Arten) und dieses Merkmal nicht stédrker bewer-
tet werden kann, als die Gestaltung von Kdpfchenboden, Pap-
pus und Griffel.

Im Augenblick bleibt daher als einziges Kriterium fir
die Tribuszugehdrigkeit von Berardia die Struktur der Frucht
und hier besonders der Testa, die eindeutig fir eine Zugehd-
rigkeit zu den Mutisieae spricht.

Brachylaena R.Br., Tarchonanthus L.

Untersuchte Arten

B.glauca (L.£.) Druce

B.zlieifolZa (Lam.) Phill. & Schwkt.
T.camphoratus L.

Brachylaera (unter EinschluB von Synchodendron) mit Tar-
chonanthus urspriinglich den Inuleae zugeordnet, nimmt dort
eine sehr unnatiirliche Position ein. LEINS (1971) verwies
auf Grund palynologischer Untersuchungen auf Beziehungen zu
den Mutisieen hin. SKVARLA et al. (1978) stimmen in der Be-
urteilung des Pollens mit den Ergebnissen von LEINS prinzi-
piell iiberein, neigen aber auf Grund des anthemoiden (auch
den Mutisieen normalerweise eigenen) Pollentyps eher zu ei-
ner zZugehdrigkeit zu den Anthemideen. JEFFREY (1978) er-
wdgt sogar einen EinschluB von Brachylaena in die Astereae .
Hervorgehoben wird bei den Uberlegungen von SKVARLA speziell
eine habituelle Ahnlichkeit mit der Anthemideengattung Erzo-
cephalus. Bei ndherem Studium erweisen sich die Zhnlichkei-
ten jedoch eher als oberfldchlich. Wihrend der wollige Cha-
rakter der Kopfchen bei Tarchonanthus von den dicht behaar-
ten Achédnen herriihrt, sitzt das Indument bei Eriocephalus
im wesentlichen auf der Kopfchenhiille. Nach Entfernung der
Wollhaare prdsentieren sich die Kopfchen als sehr unterschied-
lich gebaut. Bei beiden fraglichen Gattungen trigt die Frucht-
anatomie wesentlich zu einer endgiiltigen Kldrung der Tribus-
zugehorigkeit bei. Brachylaena zeigt eine so typische, bis-
her nur bei den Mutisieen angetroffene Ausbildung der Testa-
epidermis (Abb. 57), daB iber ihre Zugehdrigkeit zu dieser
Tribus kein Zweifel bestehen kann. Die u-formige Verdickung
der Testaepidermis, mit der wulstigen, gegen die AuBenwand
gerichteten Struktur, tritt sonst nur noch bei Pertya auf,
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einer Gattung,iliber deren Zugeh&rigkeit zu den Mutisieen wohl
keine Zweifel bestehen. Allgemein ist es ein etwas abgewan-
delter Gochnatia-Typ. Die Ahnlichkeit in den Achdnen der bei-
den Gattungen erstreckt sich im librigen auf eine nahezu iden-
tische Ausbildung der Fruchtwand (Abb. 57,58). Tarchonanthus
hat eine Testa vom weit verbreiteten Gochnatia-Typ. Beide
Gattungen lassen sich somit in die Gochknatiinae der herkdmm-
lichen Auffassung eingliedern. Brachylaena und Tarchonanthus
sind, soweit es ihre Testa betrifft, einander weniger nahe
zugeordnet als anderen Gattungen der Mutisieae. Eine Zugehd-
rigkeit zu den Anthemideae ist jedenfalls ausgeschlossen.

Adenocaulon Hooker

Untersuchte Art
A.bicolor Hooker

Adenocaulon zeigt eine noch unsicherere Position als die
Tarchonanthinae. Diskutiert werden die Mutisieae (STEBBINS
in ORNDUFF et al. 1967, NORDENSTAM 1978), die Senecioneae
(CRONQUIST 1955, WAGENITZ 1964, ORNDUFF et al. l.c.) gegen
den Widerstand von NORDENSTAM (l.c.), die Heliantheae (BENT-
HAM 1873) und schlieBlich sogar die Inuleae (HOFFMANN 1890) .
Trotz anthemoiden Pollentyps halten SKVARLA et al. (1978)
eine Zugehdrigkeit zu den Anthemideen fiir unwahrscheinlich,
wdhrend TURNER (am gleichen Ort) diese Beziehung nicht ganz
ausschlieBt. Helzantheae, Senecioneae und Inuleae scheiden,
wie auch die Anthemideae, auf Grund der spezifischen Testa-
struktur von Adenocaulon aus (Abb. 54). Die Testaepidermis
vom Gochnatia-Typ unterstiitzt eine Einordnung von Adenocau-
lon in die zentrale Gruppe der Mutisieen.

Chionopappus Benth.

Untersuchte Art
C.benthamii Blake

Chionopappus wurde von ROBINSON & CUATRECASAS (1973) zu
den Liabeae gestellt, eine Position, die durch die palynolo-
gischen Untersuchungen von MARTICORENA & PARRA (1974) weiter
gefestigt wurde und von NORDENSTAM (1978) akzeptiert wird.
Der anatomische Aufbau der Achdnen steht damit vdllig in
Einklang.

Anisochaeta DC.

Untersuchte Art
A.mikanoides DC.

Anisochaeta wurde iibereinstimmend (LEINS 1971, MARTICO-
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RENA & PARRA 1974) den Inuleae zugeordnet. Das allerdings
unreife Material, das fruchtanatomisch untersucht wurde, be-
stdtigt diese Einordnung.

DIE GLIEDERUNG DER MUTISIEAE

Zur Unterteilung der Mutisieae existieren in neuerer
Zeit, soweit es sich um die gesamte Tribus handelt, zwei
Vorschldge. CABRERA gliedert 1961 und in ergdnzter Form 1978
in vier Subtriben, die Barnadesiinae, Gochnatiinae, Mutisii-
nae und Nassauviinae, von denen die letztgenannte als die
wahrscheinlich natlirlichste Einheit betrachtet wird. Basis
dieses Systems sind verschiedene Merkmale aus dem Bliitenbe-
reich wie Bliitengestalt, Bliitenbehaarung, Pappusgestalt und
Griffelmerkmale. JEFFREY (1967) untergliedert in einer vor-
ldufigen Ubersicht in 12 Serien (noch unter EinschluB der
mittlerweile mit Recht ausgeschlossenen Gattungen ChZonopap-
pus und Anisochaeta). Grundlage dieser Einteilung ist aus-
schlieBlich die Griffelgestalt. Ein Vergleich beider Glie-
derungsvorschldge untereinander zeigt teilweise starke Wi-
derspriiche.

Ubereinstimmung besteht hauptsdchlich in der Beurteilung
der Barnadesiinae (Barnadesia~Serie bei JEFFREY). Die nach
Vernachldssigung von Chionopappus und Anisochaeta ersten
drei Serien nach JEFFREY (Pletiotaxzis-, Pertya—- und Dicoma-
Serie) umfassen im Wesentlichen Elemente der Gochnatiinae
im Sinne CABRERAs. Die in den Serien "Trixis” und "Nassau-
vZa” zusammengefaBten Arten entsprechen etwa den Nassauvii-—
nae. Die Mutisia-Serie dagegen ist duBerst heterogen (mit
Gattungen aller Subtriben mit Ausnahme der Barnadesiinae)
und auch die Stifftia-Serie beinhaltet Genera der Mutisiinae
und Gochnatiinae.

Die Ubereinstimmungen der Gliederung JEFFREYs mit einer
Gruppierung nach den hier vorgestellten Testatypen beschrin-
ken sich hauptsdchlich auf die Vereinigung von Gattungspaa-
ren mit gemeinsamen Testamerkmalen in der gleichen Serie.
Zu nennen sind hier etwa Achyrothalamus und Erythrocephalum,
Trixzis und Jungia, Doniophytum und Duseniella. Eine Uberein-
stimmung in gr&Beren Zligen ist enttduschend gering.

Abb. 2: Die untersuchten Gattungen der Mutisieae, ihre Te-
statypen und ihre Zugehdrigkeit zu den 4 Subtribus.
Abkiirzungen nach Abb. 1.
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Erheblich bessere Ubereinstimmung mit den Testatypen
zeigt die Gliederung nach CABRERA. Abb. 2 vergleicht die
Untersuchungsergebnisse mit den vier Subtriben. Jeder abge-
trennte Kreis oder Kreissektor reprédsentiert einen der in
Abb. 1 unterschiedenen Testatypen (die Abkiirzungen beziehen
sich auf die jeweiligen als typisch angegebenen Gattungen). Er
aneinanderliegende Kreise unterstellen engere Beziehungen
der Typen zueinander, entferntere Kreise lassen geringere Be-
ziehungen vermuten. Die Gr8Be der Kreise kennzeichnet die
Anzahl der (untersuchten) Gattungen, die einem Typ entspre-
chen.

Den gr6B8ten Komplex bilden die Gattungen vom Gochnatia-
Typ. Sie sind zum gr&Bten Teil Angeh®Srige der Gochnatiinae.
Davon etwas abgesetzt, jedoch in ihrer Testaepidermis vom
Gochnatia-Typ abzuleiten (die Beziehungen k&nnen aber auch
in umgekehrter Richtung zu lesen sein), ist die Mehrzahl
der Mutisiinae, die hier in zwei eng benachbarte Gattungs-
gruppen gegliedert werden kénnen (mit dem Mutisia- und dem
Gongylolepis—-Typ der Testa). Daran schlieBen sich drei wei-
tere kleinere Komplexe mit ebenfalls verwandten Testaformen
(Jungia-, Trizis- und Onoseris-Typ) an, die traditionsgemiB
den Gochnatiinae bzw. den Nassauviinae zugeordnet werden.
Die Gattungen vom Perezia- und Leuceria-Typ bilden eine wei-
tere zusammenhdngende Gruppe, die ausschlieBlich von Vertre-
tern der Nassauviinae gebildet wird (allerdings unter Aus-
schlu8 von Nassauvia selbst, die eine Testa vom Gochnatia-
Typ besitzt).

Abseits von diesen beiden Hauptgruppen stehen die Gat-
tungen vom Dicoma- und Erythrocephalum-Typ (vielleicht un-
ter Einbeziehung des noch nicht geniigend geklédrten Gladio-
pappus) . Diese Gruppe wird wieder ausschlieBlich den Gochna-
tiinae zugerechnet. Eine vielleicht in gewisser Hinsicht
vermittelnde Stellung zwischen den beiden Hauptkomplexen
kdnnen die wenigen Gattungen mit einer Testa vom Barnadesia-
Typ einnehmen. Einmal erinnert die Testaepidermis in Auf-
sicht an den Leuceria-Typ, zum anderen treten Wandverstdr-
kungen auf, die dhnlich wie beim Mutisia-Typ angelegt sind.
Die Ahnlichkeit mit dem Leuceria-Typ darf jedoch nicht {iber-
bewertet werden. Auch im Bereich der Anthemideen treten noch
Testaepidermisreste mit wellenfdrmigen Seitenwidnden auf.
V8llig isoliert wirken Doniophytum und Duseniella, bisher
auf die Barnadesiinae und Gochnatiinae verteilt, mit dem

Abb. 3: PRIM-network der Nassauviinae nach Crisci, ergdnzt
durch die dort vertretenen Testatypen. Weitere Er-
lduterungen im Text.
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vOlligen Fehlen einer zelligen Differenzierung der Testa.

Versuche, wenigstens Teile der Mutisieae gliedernd zu er-
fassen, existieren mehrere. PARRA und MARTICORENA (1972) ge-
ben einen sehr detaillierten Uberblick der Pollenk®drner der
chilenischen Mutisieen. Die Ergebnisse dieser {bersicht sind
im Wesentlichen in der von CABRERA gebildeten Unterteilung
enthalten. Filir einige Formenkreise zeichnet CABRERA (1978)
die Vernetzung der Gattungen. Innerhalb der Gochnatza-Grup-
pe (CABRERA l.c., Abb. 10) 1l&Bt sich die angenommene Bezie-
hung Gochnatia-Pleiotaxis nicht durch die Fruchtanatomie
stlitzen. Dies besonders, als Gochrnatia nach dem Testaaufbau
eine der stdrker kontroversen Gattungen der Tribus ist (sie-
he oben). Die Gerbera-Gruppe (CABRERA l.c., Abb. 10 unten)
ist mehrheitlich durch den Mutisia-Typ der Testa gekennzeich-
net, lediglich Trichocline £fdllt in dieser Hinsicht heraus.
Die Gruppierungen der Gattungen um Gongylolepis und Stenopa-
dus (CABRERA l.c., Abb. 11) basierend auf den Untersuchun-
gen von MAGUIRE,zeigen die Einheitlichkeit eines Komplexes
eng zusammengehdrender Gattungen auch im Bereich der Frucht-
anatomie.

Besonders interessant und zum Vergleich nilitzlich ist die
numerisch taxonomische Studie von CRISCI (1974) zur Unter-
gliederung der Nassauviinae. CRISCI hat die 22 von ihm ak-
zeptierten Gattungen sowie vier isolierte Arten von bisher
unklarer Zugehdrigkeit durch 90 Merkmalspaare charakteri-
siert und daraus die "Abstdnde" zwischen den einzelnen "OTUs"
berechnet. CRISCI kommt auf diese Weise zu einem Netz ("PRIM
network") der einzelne Taxa, das mdgliche verwandtschaftli-
che Zusammenhdnge graphisch darstellt. Dieses Netzwerk wur-
de der Abb. 3 zugrunde gelegt unter Weglassung der vier
Arten noch unklarer Zugehdrigkeit. Durch Raster wurden je-
weils Gattungen gleicher oder verwandter Testatypen zusam-
mengefaBt. Ein erster Blick zeigt, daB in diesem Schema Gat-
tungen mit gleichen Testatypen augenscheinlich auch in ande-
rer Hinsicht gr&Bere Ahnlichkeiten zeigen. Auffdllig dabei
ist, daB die zentrale Gruppe des Verwandtschaftsschemas die
Gattungen mit unverstdrkter Testa umfaBt, wdhrend sich oben
und unten jeweils Gattungen anschlieBen, die verstdrkte Te-
statypen reprdsentieren.

Die Vermutung liegt nahe, daB die von CRISCI erarbeite-
te Gattungsiibersicht nicht isolierte Verh&dltnisse in den
Nassauviinen darstellt, sondern einen Ausschnitt der Ver-
wandtschaftsbeziehungen der gesamten Mutisieen darstellt.
Die im Schema nicht gekennzeichnete, weil aus Materialman-
gel nicht geschnittenen Gattungen sind z.T. untersuchten
Gattungen so benachbart, daB8 einigermaBen &dhnliche Testa-
strukturen zu vermuten sind. Das gilt fiir Pleocarphus, eine
Gattung die lange Zeit mit Jungia vereinigt war, dann Ameghi=-
noa, die VUILLEUMIER (1969) lediglich fiir eine spezialisier-
te Trixis hdlt. Uberhaupt hat VUILLEUMIER (l.c.) einige der
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hier herausgearbeiteten Entwicklungslinien in ihrer Bespre-
chung der generischen Beziehungen der Nassauviinae schon
vorweggenommen. So werden der Subtribus deutlich getrennte
Evolutionslinien bescheinigt mit einzelnen n&her verwandten
Gruppen. Es sind dies einmal Nassauvia mit Triptilion, dann
Jungia mit Pleocarphus und Trixis (und wohl auch Holocheilus)
als etwas isolierter Komplex, dem h&chstens Leunisia noch
nahe steht. Der Rest der Tribus bildet danach eine etwas
stdrker zusammenhd@ngende Einheit. Diese Vorstellungen, die
auch schon WODEHOUSE (1929) auf Grund seiner Pollenunter-
suchungen andeutete, entsprechen ziemlich genau den SchlufBi-
folgerungen, die sich aus der Anwendung der Testamerkmale
auf das Schema von CRISCI ergeben.

Die Verteilung der Testatypen auf die traditionellen
Subtriben zeigt eine so generelle Ubereinstimmung, besonders
nach Kldrung der Verh&ltnisse innerhalb der Nassauviinae,
daB an der Bedeutung dieser neuen Merkmalskategorie fiir ei-
ne Untergliederung der Mutisieae nicht gezweifelt werden
kann. Die Eindeutigkeit der Testamerkmale konnten diese so-
gar besonders geeignet machen, sie zu einer endgiiltigen Kl&-
rung der Gruppierung der Tribus zu verwerten. Abb. 4 gibt
eine von den vorliegenden Ergebnissen extrapolierte Dar-
stellung der Gruppierungen innerhalb der Mutisieae. Die vier
Kreise repré@sentieren die vier Subtriben; ihr Umfang zeigt
die GroBe der jeweiligen Einheit an. Die gerasterten Linien
trennen diese Einheiten nach ihrer Testastruktur. Folgende
Hauptgruppen k&nnen danach unterschieden werden.

1. Doniophytum-Gruppe. Testa nicht zellig differenziert (Do-
niophytum-Typ) ; neuweltlich:

Doniophytum Wedd.
Duseniella K.Schum.

2. Barnadesia—-Gruppe. AuBere Testaschicht epidermal, ver-
stédrkt (Barnadesia-Typ):; neuweltlich:

Barnadesia Mutis
Chuquiraga Juss.
Dasyphyllum H.B.K.

3. Perezia-Leuceria-Gruppe. AuBere Testaschicht epidermal
bis prosenchymatisch, unverstdrkt (Leuceria-Typ, Perezia-
Typ) ; neuweltlich:

Leuceria Lag-
Moscharia Ruiz & Pavon
Polyachyrus Lag.

Acourtia D.Don
Lophopappus Rusby
Pamphalea Lag.
Proustia Lag.
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4. Dicoma-Erythrocephalum—-Gruppe. AuBere Testaschicht rippig
verstdrkt, prosenchymatisch (Diecoma-Typ, Erythrocephalum=-
Typ); altweltlich:

Dicoma Cass.

Achyrothalamus O.Hoffm.
Erythrocephalum Benth.
Pletotaxis Steetz

5. Gladiopappus—-Gruppe. Subepidermale Testaschicht verstarkt,
Epidermis prosenchymatisch (GladZopappus-Typ); altwelt-
lich:

Gladiopappus H.Humb.

6. Mutisia—-Gochnatia-Gruppe.

a. Mutisia-Untergruppe. Seitenwdnde der Testaepidermis
verstdrkt, Verstdrkung bisweilen gegliedert, Zellen
sklerenchymatisch (MutisZa-Typ., Jungia-Typ, wohl auch
Onoseris-Typ); alt- und neuweltlich:

Chaptalia Vent. neuweltlich
Mutisia L.f. "
Gerbera L. ex Cass. altwelt.+1 Art neuwelt.?

Leibnitzia Cass. altweltlich
Piloselloides (Less.) Jeffrey m

Eurydochus Maguire & Wurdack neuweltlich

Glossarion Maguire & Wurdack "

Gongylolepis R.H.Schomb. "

Neblinea Maguire & Wurdack "

Stenopadus Blake . 1
Stifftia Mikan “

Dinoseris Griseb. neuweltlich
Hyaloseris Griseb. "
Jungia L.f. 9
Lycoseris Cass. N
Wunderlichia Riedel "
Gochnatia H.B.K. sect. Leu-

comeris (D.Don) Cabr. altweltlich

Trixis P.Browne neuweltlich
Holocheilus Cass. "

Onoseris Willd. neuweltlich

Abb. 4: Verwandtschaftsschema der Mutisieae mit den 4 tradi-
tionellen Subtribus. Durch Rasterlinierung ist die
Unterteilung nach den Testatypen dariibergelegt. Wei-
tere Erlduterungen im Text.
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b. Gochnatia-Untergruppe. Testaepidermis u-fdrmig ver-
stdrkt, sklerenchymatisch (Gochnatia-Typ, Pertya-Typ);
alt- und neuweltlich:

Ainsliaea DC. altweltlich
Berardia Vill. b
Pasaccardoa O.Kuntze
Tarchonanthus L.

Adenocaulon Hooker neuweltlich
Gochnatia H.B.K. p.max.p. "
Pachylaena D.Don

Plazia Ruiz & Pavon ¢
Triptilion Ruiz & Pavon

Chaetanthera Ruiz & Pavon
Cnicothamnus Griseb.
Nassauvia Comm. ex Juss.
Trichocline Cass.

Brachylaena R.Br. altweltlich
Pertya Sch.Bip. "

Eng zueinander gehdrend und sicherlich voneinander ab-
leitbar sind die Gruppen 6 und 7. Bei Onoseris (FERREYRA
1944) finden sich sowohl aktinmorphe als auch zygomorphe
Bliiten und der Formenkreis um Gongylolepis beweist deutlich,
wie auch MAGUIRE & WURDACK (1957) schreiben, daB dieses
technische Merkmal zumindest in einigen Fdllen nahestehende
Sippen willkiirlich trennt. Vielleicht wird durch die ver-
schiedenen Bliitentypen nur eine unterschiedliche Entwick-
lungshdhe demonstriert, die mehrfach und unabhidngig erreicht
worden ist. Die Gruppe 6 bildet den zentralen Teil der Muti-
sieae, mit einem Schwerpunkt in Mittel- und Slidamerika. Die
restlichen Gruppen sind nun regional wie auch nach ihrer Te-
stastruktur deutlich getrennt, wobei die Mehrzahl der Gat-
tungen wiederum neuweltlich ist.

AbschlieBend erhebt sich die Frage nach der Einheitlich-
keit der Mutisieae. Die Tribus ist, wie etwa auch im paly-
nologischen Bereich, in ihrem Fruchtaufbau und besonders in
der Gestaltung der Testa unverhdltnismdBig vielgestaltig.
Onoseris vermittelt durch seine unverstdrkte Testaepidermis
nur scheinbar zum PerezZa-Typ. So ergeben sich bisher 5 (je
nach Beurteilung von Gladzopappus auch 6) getrennte Komplexe
(vergl. Abb. 3) die nicht (mehr?) voneinander ableitbar sind.
Ob es nun nur stark divergierenden Entwicklungslinien einer
gemeinsamen Basis sind oder die Tribus in einige urspriing-
lich isolierte Gruppen aufzuspalten ist, miissen Untersuchun-
gen nicht zuletzt auch der restlichen Gattungen zeigen. Si-
cherlich werden davon einige schon bekannte Testatypen be-
sitzen. Aber Fidlle, wie die unzureichend untersuchte Gattung
Hesperomannia lassen noch Anderungen erwarten.
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DIE VERWANDTSCHAFTSBEZIEHUNGEN DER
MUTISIEAE

CABRERA (1978) =zitiert als bisher diskutierte verwandte
Triben die Heliantheae, die Cardueae und auch die Senecio-
neae. JEFFREY (1978) plaziert die Mutiszeae neben die Lactu-
ceae. Das generelle Auftreten von zellig ausgebildeten Tei-
len der Testa erscheint mir eher eine mehrfach aufgetretene
Entwicklungsrichtung zu sein und daher fiir eine Ubergruppie-
rung nicht geeignet. Dafiir spricht meines Erachtens die
stark spezifische Strukturierung der Testaepidermis in den
Triben, wo eine solche ausgebildet ist. Besonders typisch
sind hier etwa die Astereae. Auch die Mutisieae besitzen in
ihrer Zentralgruppe Testaformen, die bisher noch in keiner
anderen Tribus gefunden wurden. Anders sieht es mit der Te-
stagestalt der altweltlichen Dicoma-Erythrocephalum—Gruppe
aus. Die Testaepidermis hat hier einen Bau wie er im Prin-
zip fiir zahlreiche Lactuceae charakteristisch ist. Es ist
dies die einzige bisher bekannte Testaform, die wenigstens
in den Grundziigen bei zwei Triben vorkommt. Von den anderen
Triben kommen als ndhere Verwandte die Senecioneae und Heli-
antheae auf Grund des stdrker abweichenden Fruchtbaus liber-
haupt nicht in Frage, wdhrend die Cardueae noch eher als be-
nachbarte Tribus betrachtet werden konnen.

ANHANG

Nach AbschluB des Manuskripts erschien eine weitere Ar-
beit von CRISCI (Taxon 29:213-224, 1980), die sich mit einer
Rekonstruktion der Phylogenie der Nassaquviinae mit numeri-
schen Methoden befaBt. Einerseits gehen gegeniiber der ersten
Arbeit von CRISCI keine neuen Merkmale in die Darstellung
ein, andererseits finden sich in den Gattungsstammbiumen die
gleichen Gruppierungen wieder, wie sie schon im ersten, Abb.3
zugrunde liegenden Diagramm auftreten. Es ergeben sich somit
hinsichtlich der Gruppierung in Bezug auf die Testaepidermis
keine neuen Tatsachen.
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SUMMARY ,

57 genera, mainly belonging to the tribe Mutisieae, have been
investigated within respect to their fruit anatomy. In cross-
sections mainly the structure of the testa had been studied
since the anatomy of the carpell shows less significant cha-
racters for a grouping on a higher level.

Within the Mutisieae in the circumscription of CABRERA (1978)
6 maintypes of the testa could be distinguished which leed to
the following main groups (fig. 1).

1.

Doniophytum-group. Testa not maintained as a cellular
tissue. New-world genera. Doniophytum Wedd., Duseniella
K. Schum.

Barnadesia-group. External layer of the testa with epi-
dermis-like cells, strengthened. New-world genera. Barna-
desia Mutis, Chuquiraga Juss., Dasyphyllum H.B.K.

Perezia-Leuceria-group. External layer of the testa with
epidermal or prosenchymatic cells, not strengthened. New-
world genera. Leuceria Lag., Moscharia Ruiz & Pavon, Poly-
achyrus Lag. - Acourtia D.Don, Lophopappus Rusby, Pampha-
lea Lag., Proustia Lag.

Dicoma-Erythrocephalum-group. External layer of the testa
strengthened with ribs, prosenchymatic. 0ld-world genera.
Dicoma Cass. - Achyrothalamus O.Hoffm., Erythrocephalum
Benth., Pleiotaxis Steetz.

Gladiopappus-group. Subepidermal layer of the testa
strengthened, epidermis prosenchymatic. 0Old-world genus.
Gladiopappus H.Humb.

Mutisia-Goechnatia-group.

a. Mutisia-subgroup. Lateral walls of the testaepidermis
strengthened, strengthenings sometimes articulated, cell
sclerenchymatic. New-world genera. Chaptalia Vent., Mu-
tisia L.f., one species of Gerbera L. ex Cass.- Old-
world genera. Gerbera L. ex Cass., Leibnitzia Cass. Pi-
loselloides (Less.) Jeffrey. - New-world genera. Eury-
dochus Maguire & Wurdack, Glossarion Maguire & Wurdack,
Gongylolepis R.H. Schomb., Neblinea Maguire & Wurdack,
Stenopadus Blake, Stifftia Mikan - New-world genera. Di-
noserts Griseb., Hyaloseris Griseb., Jungia L.f, Lyco-
seris Cass. Wunderlichia Riedel - Old-world genus Goch-
natta H.B.K. sect. Leucomeris (D.Don) Cabr. - New-world
genera Trizis P.Browne, Holocheilus Cass., Onoseris Will:

b. Gochnatia-subgroup. Lateral and basal walls of the testar
pidermis strengthened, u-shaped in cross-section. 0ld-
world genera Ainsliaea DC., Pasaccardoa O.Kuntze - New-
world genera Gochnatia H.B.K. p.max.p., Pachylaena D.Don
Plazia Ruiz & Pavon, Triptilion Ruiz & Pavon - Chaetan-
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thera Ruiz & Pavon, (Cnicothamnus Griseb., Nassauvia
Comm. ex Juss., Trichocline Cass. The following genera
of uncertain position also show this type: Berardia
vill., Tarchonanthus L., Brachylaena R.Br. (0Old world),
Adenocaulon Hooker (New World). These four genera seem
to be clearly Mutisieae since there are no real objec-
tions from palynology and other areas against this con-
ception and their testatype only occurs within the Mu-
tisteae.

The genera Chionopappus Benth. and Anisochaeta DC. can
be excluded from the Mutisieae also by fruit-anatomical reasons.

The above demonstrated grouping is in certain respects in
according with the arrangement of CABRERA. A schematic repre-
sentation (fig. 2 and 4) of the subtribes has been made follo-
wing CABRERA and the different types of the testa found within
these units. A more detailed arrangement for the subtribe
Nassauviinae exists from CRISCI (1974). His graph shows an
arrangement of the genera using numerical technics. In this
network of relationships the different testatypes show an
astonishing clustering (fig. 3). It suggests that the /Nassau-
viinae CRISCI are rather a cut-out of the whole Mutisieae than
a separated unit.

As in palynology the MutisZeae are also a very diversified
tribe in fruit anatomy. Whether this diversification is a sign
of an old development in different directions or demonstrates
rather a polyphyletic origin cannot be decided at the moment.

A testa with a maintained and not reduced cellular tissue
is found in several tribes (as Astereae, Cichorieae , Cardueae
and less distinct Athemideae) and probably polyphyletic. Within
the Mutisieae only group 4 with the Dicoma-Erythrocephalum-type
of the testaepidermis shows some relations to theCichorieae,
where similar strengthenings of the epidermal cells of the testa
occur.

Within the Compositae there are two possiblities for the
development of the integuments. In some tribes the integuments
degenerate by forming a testa of a collapsed and not longer
cellularly differentiated tissue. In the other case parts of
the integument (at least the epidermis) remain as a well deve-
lopped cellular layer.



- 304 -

HERKUNFTE DER UNTERSUCHTEN ARTEN

Achyrothalamus marginata O.Hoffm., TWEEDIE 2540; Acourtia
coulteri (A.Gray) Reveal & King, PRINGLE 3178; Acourtia oxy -~
lepis (A.Gray) Reveal & King, PRINGLE 8131; Acourtia platy-
phylla (A.Gray) Reveal & King, SCHAFFNER 375 P.p.: Acourtia
rigida DC., SCHAFFNER 375 p.p.; Acourtia wislizenii (A.Gray)
Reveal & King, PRINGLE 2290; Adenocaulon bicolor Hook, BRE-
SINSKY s.n.; Ainsliaea pteropoda DC., HOOKER Herb. Ind., Ani-
sochaeta mikanoides DC., MEDLEY WOOD 7165;

Barnadesia dombeyana Less. HUTCHISON 1718; Berardia subacau-
lis Vill. CHALET 40; Brachylaena glauea (L.f.) Druce, BAYLISS
7130; Brachylaena ilicifolia (Lam.) Phill. & Schwkt., COMP-
TON 28901;

Cephalopappus sonchifolius Nees & Mart., MARTIUS 2070; Chaect-
anthera microphylla (Cass.) Hook & Arn., NEGER s.n.; Chaet-
anthera tenella (DC.) Less., LOSER s.n.; Chaptalia nutans
Polakowsky, VOGL 647; Chionopappus benthamii Blake, FERREYRA
16895; Chuquiraga (Flotowia) diacanthoides Less. GRAU s.n.;
Cirsium argyracanthum DC., PODLECH 12685; Cnicothamnus Lo-
rentzii Griseb., CABRERA 14497;

Dasyphyllum leptacanthum(Less.) Cabr., CABRERA 12256; Dasy-
phyllum lessingianum (Gardn.) Cabr., DUARTE 1427; Dicoma ano-
mala Sond., RUTHERFORD-SMITH 17; Dicoma capensis Less., MUL-
LER 886; Dicoma gerrardii Harv. ex Wilson, BLEISSNER 220;
Dinoseris salicifolia Griseb., CABRERA 15842; Doniophytum
andicola Wedd., WERDERMANN 953; Duseniella patagonica (O.
Hoffm.) K.Schum., ROIVAINEN 2306;

Erythrocephalum zambesianum Oliv. & Hiern, GOODIER 954; Eury-
dochus bracteatus Maguire & Wurdack, MAGUIRE & WURDACK 42186;

Gerbera ambigua Sch.Bip., MEEBOLD 13961; Gerbera kraussii
Sch.Bip., STREY 6839; Gladiopappus vernonioides H.Humb., RAUH
M 1230/59; Glossarion rhodanthum Maguire & Wurdack, MAGUIRE &
WURDACK 42104; Gochnatia blanchetiana (DC.) Cabr., DUARTE 1452
Gochnatia discoidea (Less.) Cabr., BLANCHET 3345; Gochnatia
foliolosa (D.Don.) D.Don, GRAU 1598; Gochnatia foliolosa (D.Dcl
D.Don, MANN 1617 L; Gochnatia ilicifolia Less., CURTISS 46;
Gochnatia spectabilis (D.Don) Less., BRANDIS 1628; Gongylo-
lepis huachamacari Maguire, MAGUIRE & WURDACK 42277; Gongy-
lolepis martiana (Baker) Cuatr. & Steyerm., MARTIUS 23817;

Hesperomannia arborescens A.Gray, ROCK 10301; HoZocheiZus. |
brasiliensis (L.) Cabr., PEREIRA 8086; Holocheilus hieracioi-
des (D.Don) Cabr., CABRERA & FABRIS 17448; Hyaloseris camata-
quiensis Hieron., FIEBRIG 3067;

Jungia floribunda Less., BIABEL s.n.; Jungia floribunda Less.
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KARWINSKI s.n.; Jungia sellowii Less., REITZ 2761; Jurinea
depressa C.A. Meyer, KOTSCHY 57; Jurinea humilis DC., MERX-
MULLER 17112;

Leibnitzia nepalensis (Kunze) Kitamura, BOT. GARTEN MUNCHEN;
Leibnitzia ruficoma (Franchet) Kitamura, POELT R 342; Leth-
nitzia anandria (L.) Turcz., BOT. GARTEN MUNCHEN; Leuceria
achillaeifolia Hook & Arn., DUSEN 1904; Lophopappus foliosus
Rusby, TROLL 2955; Lycoseris brateata Benth., SCHIMPFF 369;

Moquinia racemosa (Spr.) DC., PEREIRA 2208; Moscharia pinnati-
folia R. & Pav., CABRERA 11485; Mutisia latifolia D.Don, DES-
SAUER s.n.:

Nassauvia macrantha DC., GRANDJOT s.n.; Neblinea promontorium
Maguire & Wurdack, MAGUIRE & WURDACK 42118;

Onoseris gnaphalioides Muschler, FERREYRA 13639; Onoseris iso-
typus Benth. & Hooker, VOGL 662; Onosertis odorata (D.Don)
Hooker & Arn., FERREYRA 8884;

Pachylaena atriplicifoliaD.Don, GRANDJOT s.n.; Pamphalea hete—
rophylla Less., FABRIS 4778; Pasaccardoa grantii (Benth. ex
0liv.) O.Ktze., PHIPPS & VESEY-FITZGERALD 3215; Perezia mul-
tiflora (H. & B.) Less., WERDERMANN 1142; Perezia nudicaulis
A.Gray, PRINGLE 6015; Perezia nutans Less., GRAU 222; Perezia
(Clarionea) runcinata A.Gray, WOOD s.n.; Pertya glabrescens
Sch.Bip., TOGASHI MT 6855; Piloselloides hirsuta (Forsk.)
Jeffrey, C.A.SMITH 651; Plazia daphnoides Wedell, TROLL 789;
Pleiotaxis antunesii O.Hoffm., GIESS 11360; Polyachyrus niveus
DC., CABRERA 12663; Proustia cinerea Phil., ROIVAINEN 3380;
Proustia pungens Poepp., GRAU 219;

Stenopadus campestris Maguire & Wurdack, Maguire et al. 41816;
Stifftia chrysantha Mikan., LUETZELBURG 12519;

Tarchonanthus camphoratus L., BAUM 984; Trichocline cathari-
nensis Cabr., REITZ 3264; Trichocline heterophylla Less.,
CABRERA 10510; Triptilion spinosum R. & Pav., HOLLERMAYER

216; Trixzis angustifolia DC., TROLL 538; Trixis frutescene
P.Browne, TROLL 460; Trixis grisebachii O.Ktze, CABRERA 14270;
Trixis involuerata D.Don, ARSENE s.n.; Trixis paradoxa Cass.,
HUTCHISON 5407; Trixis praestans (Vell.) Cabr., REITZ & KLEIN
6752; Trixis stricta (Less.) Sprengel, (=Onoseris stricta
Less.), FABRIS 2600;

Wunderlichia crulsiana Taub., LUETZELBURG 733;
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ZU DEN ABBILDUNGEN

Die Abbildungen 5 bis 12 sind halbschematische Darstel-
lungen der wichtigsten Testatypen. Der MaB8stab der einzelnen
Typen ist anndhernd gleich. Die zelligen Testaaufsichten.
(Abb. 13-22) sind Darstellungen bei identischer Vergr&B8erung.
Die Querschnitte (Abb. 23-61) sind, bis auf wenige Ausnahmen,
im gleichen MaBstab ausgefiihrt; er ist den Abbildungen bei-
gefligt. Die AuBenseite der Frucht liegt, auch bei Detaildar-
stellungen, immer oben. Die Abkiirzungen bezeichnen folgendes.

K = Karpell

TE = Testaepidermis

T = Testa mit AusschluB ihrer Epidermis
E = Endosperm

Skl = Sklerenchymzone der Karpellwand

FL = Funicularleitbiindel
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Abb. 5 Barnadesiza

Halbschematische Darstellung der Testaepidermis
epidermaler Typ

Abb. 6 Leuceria
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Abb. 7 Achyrothalamus

Halbschematische Darstellung der Testaepidermis

prosenchymatischer Typ
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Abb. 9 Perezia

Halbschematische Darstellung der Testaepidermis
parenchymatischer + prosenchymatischer Typ

Abb. 10 Acourtia
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Abb. 11 Goechnatia

Halbschematische Darstellung der Testaepidermis

sklerenchymatischer Typ

Abb. 12 Jungia



Abb. 13 Barnadesia dombeyana

Aufsicht auf die Testaepidermis

Abb. 14 Leuceria achillaeifolia
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Abb. 15 Achyrothalamus marginata Abb. 16 Pleiotaxzis antunesiti

Aufsicht auf die Testaepidermis
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Abb. 17 Dicoma capensis Abb. 18 Perezia nutans
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Abb. 19 Acourtia rigida Abb. 20 Proustia pungens

Aufsicht auf die Testaepidermis

Abb. 22 Berardia subacaulis
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Abb. 23 Doniophytum andicola
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Abb. 24 Barnadesia dombeyana
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Abb. 25 Leuceria achillaeifolia
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Abb. 26 Perezia nutans

Abb. 27 Pamphalea heterophylla

Abb. 28 Acourtia platyphylla
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Abb. 29 Erythrocephalum zambestanum
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30 Dicoma capensis
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Abb. 32 Chaptalia nutans
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Abb. 33 Piloselloides hirsuta

Abb. 34 Gerbera ambigua

Abb. 35 Muticia latifolia



Abb. 37 Gongyloleptis
huachamacari
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Abb. 39 Glossarion rhkodanthum
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Abb. 40 Acourtia wislizenit
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Abb. 41 Perezia runcinata



OJ Abb. 42 Lycoseris bracteata

Abb. 43 Jungia floribunda

Abb.

44 Wunderlichia crulsiana
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Abb. 45 Trixis angustifolia
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Abb. 48 Gochnatia blanchetiana

Abb. 49 Gochnatia discoidea

Abb. 50 Gochnatia spectabilis
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Abb. 51 Pasaccardoa grantii halbschematische Ubersicht einer

Achdnenhdlfte im Querschnitt
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Embryo TE Sklerenchym




Funiculus

Karpel

Embryo mitTesta

Abb. 53 Chaetanthera microcephala
Aufsicht auf den unteren Teil der Achine
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Abb. 54 Adenocaulon bicolor

Abb. 55 Triptilion spinosum
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Abb. 56 Gladiopappus vernonioides
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Abb. 58 Pertya glabrescens
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Abb. 62 Jurinea humilis Aufsicht auf die Testa



